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Résumé. — Ce travail propose une nouvelle classification de la sous-famille Tull- 
bergiinae, basée sur le nombre de massues sensorielles. Elle est divisée en trois 
tribus : Austraphorurini LucCiIANEZ y Simón, 1992 avec une massue, Stenaphorurini 
LuciÁNez y Simón. 1992 avec deux massues, et Tullbergiini BacnaLL, 1935 avec 
trois massues sensorielles. 


Summary. — Se reafirma en la nueva clasificación de la subfamilia Tullbergiinae, 
en base al número de mazas sensoriales, dividiéndola en 3 tribus : Austraphorurini 
con | maza, Stenaphorurini con 2 mazas y Tullbergiini con 3 mazas sensoriales. 


Mots clés. — Collembola, Tullbergiinae, phylogénie, Péninsule Ibérique. 


INTRODUCCION 


Dentro de la familia Onychiuridae BöRrNER, 1913, la subfamilia Tullbergiinae queda 
definida actualmente por los siguientes caracteres : 


* Presencia en el órgano sensorial del 111 artejo antenal de una, dos o tres mazas 
sensoriales dorsales, cuando hay dos de tres, dos e ellas están curvadas una contra otra. 

* Pseudocelos de mayor tamaño que los Onychiurinae BórnNER, 1906, y nunca hay 
más de 2 + 2 en la base de los segmentos antenales. 

* VI segmento abdominal al menos con un par de espinas anales, con o sin procesos 
espiniformes. 


Desde los primeros estudios sobre la subfamilia, los diferentes autores han hecho 
más o menos hincapié en unos u otros caracteres : 


Bórner (1903) da una primera clave en la cual diferencia a las especies por la 
estructura del órgano sensorial del III artejo antenal. Más tarde BacnaLt (1935) al 
definir la subfamilia Tullbergiinae, distingue grupos genéricos basándose en el número 
de mazas sensoriales del órgano del 111 artejo, conjuntamente con la carencia o no 
de repliegue tegumentario en dicho órgano y presencia o no de separación en la base 
de la antena. 
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GisiN (1944, 1960) revisa diversas especies del género Tullbergia s.l. Lussocx, 1876, 
y considera carácter principal al número y forma de las espinas anales, y en segundo 
término el número de mazas sensoriales del órgano del III artejo antenal. 


Srach (1954) en las claves diferenciativas genéricas da como primer carácter la 
estructura del órgano sensorial del IlI artejo antenal concretamente la ausencia o 
presencia de repliegue tegumentario, seguido por la forma y número de las espinas 
anales. Rusek (1976) da una clave para los Pachytullbergiinae STach, 1954, basándose 
en la estructura del órgano sensorial del 111 artejo antenal y en el número de mazas 
sensoriales, además de utilizar otros caracteres como la presencia/ausencia de órgano 
postantenal. 


Se observa que BORNER, BAGNALL, STACH y RusEk consideran el órgano sensorial 
del IlI artejo como carácter importante en la sistemática del grupo, aunque cada uno 
acentúa diferentes estructuras del mimo, así BORNER y StacH se basan en la presencia 
de repliegue protector y BaGNaALL y Rusek en el número de mazas sensoriales del 
IN artejo antenal. 


Para aunar la situación sistemática de los diferentes taxones, hemos efectuado un 
análisis cladístico de los géneros de Tullbergiinae presentes en la Península Ibérica, 
exponiendo a continuación las especies y la metodología seguida. 


LISTA DE GENEROS Y ESPECIES ESTUDIADAS 


— Scaphaphorura PETERSEN, 1965: S. arenaria PETERSEN, 1965; S. corpesiensis 
SIMÓN y LuciaÑez, 1990, 

— Doutnacia RusEk, 1974 : xerophila Rusex, 1974. 

— Neotullbergia BAGNALL, 1935 : N. ramicuspis (Gisin, 1953). 

— Metaphorura Stacm, 1954 : M. affinis (Börner, 1902) ; M. denisi Simón, 1985. 

— Fissuraphorura Rusex, 1991 : F. duplex (Gama, 1962) ; E. gisini (SELGA, 1963). 

— Tullbergia LuBmock, 1872 : hutherí Gama, 1968. 

— Neonaphorura BAGNaLL, 1935 : duboscqi (Denis, 1932). 

— Stenaphorurella LuciAKRez y Simón, (1992) : quadrispina (BORNER, 1901). 

— Mesaphorura BORNER, 1901 : M. betschi Rusek, 1979 ; M. critica ELis, 1976 ; 

M. hygrophila (Rusex, 1971); M. hylophila Rusex, 1982; M. isochaeta ARBEA y 
JORDANA, 1990; M. italica (Rusek, 1971); M. krausbaueuri BORNER, 1901; M. 
macrochaeta RusEk, 1976; M. pongei Rusek, 1982; M. sensibilis Rusex, 1973; M. 
yosii (Rusek, 1967). 


ANALISIS CLADISTICO DE LOS TULLBERGIINAE IBERICOS 
1. — Antecesores de los Tullbergiinae. 


STAcH (1954) en las claves sobre la fauna mundial de apterigotas define dos nuevas 
subfamilias : Paleotullbergiinae y Pachytullbergiinae, que comprenden especies cuyos 
caracteres taxonómicos permiten situarlas en la base filogenética de los Tullbergiinae. 
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La subfamilia Paleotullbergiinae con P primigenia DELAMARE, 1951, como único 
representante, se caracteriza por la ausencia de Órgano postantenal y espinas anales, 
un órgano sensorial en el III artejo antenal con 2 mazas sensoriales y una papila 
ovoide que las recubre. Los Pachytullbergiinae también con una especie, P scabra 
Bonert, 1947, se definen por presentar en el órgano antenal 111 una maza sensorial 
cubierta de 5 papilas, y sin maza ventral; con órgano postantenal y procesos espini- 
formes semejantes a una verruga en el VI segmento abdominal. Ambos géneros carecen 
de pseudocelos. La particularidad de estos taxones consiste en que comparten caracteres 
de Hypogastruridae BöRNER, 1913, y Onychiuridae. 


Para CAassaGNAU y RAPOPORT (1962) estas especies pertenecen a los Hypogastruridae, 
aproximando P. scabra al género Tafallia Boxer, 1946, se basan para ello en la forma 
del PAO, semejante al de Willemia Börner, 1901, y la ausencia de pseudocelos. En 
cuanto al órgano sensorial del III artejo, carácter por el que Boner al describir la 
especie la enclava en los Tullbergiinae, CASSAGNAU y RAPOPORT comentan la ausencia 
de digitaciones tegumentarias en algunas especies de Tullbergia sobre todo formas 
antárticas, y la presencia de repliegue protector en ciertos Hypogastruridae ciegos, 
por ejemplo Acherontiella ApsoLon, 1913, o Willemia. 


Con la excepción de este trabajo de CassaGnaAu y RAPOPORT, el resto de los autores 
no duda en colocar estos taxones dentro de los Onychiuridae. SaLmoN (1959) fusiona 
las dos subfamilias en una sola : Pachytullbergiinae. 


En el trabajo anteriormente comentado de Rusek (1976) se acentúa la similitud 
de esta subfamilia con los Tullbergiinae al definir un nuevo género Sensiphorura RUSEK, 
1976, con S. marshalli Rusex, 1976, como especie tipo. Este nuevo taxón se caracteriza 
por una estructura sensorial en el IIJ artejo verdaderamente compleja. Dorsalmente 
consta de una sola maza sensorial, un bastón sensitivo y 5 papilas protectoras, y ventral- 
mente con una maza, un bastón sensorial y 3 papilas. Posee Órgano postantenal con 
8 vesículas cuyo eje es paralelo al eje del PAO, dos fuertes espinas anales y pseudocelos 
estrellados visibles al microscopio de barrido y no al óptico. Esta última observación 
hace pensar al autor que posiblemente Pachvtullbergia y Paleotullbergia pudieran tener 
pseudocelos no visibles al microscopio óptico. Con respecto a estos, comenta su escaso 
número en algunos Tullbergiinae y ausencia en ciertos terguitos torácicos y abdominales. 


Además de estos dos caracteres, Órgano sensorial del III artejo antenal y número 
de pseudocelos, Rusek comenta otro : la quetotaxia, que sigue un desarrollo paralelo 
en algunas direcciones entre Hypogastruridae y Onychiuridae, razón por la cual no 
nos puede dar una respuesta definitiva acerca de la posición sistemática de los Pachytull- 
bergiinae. Lo que parece estar claro hasta el momento es la posición ancestral de 
esta subfamilia en la base de los Tullbergiinae. 


Todos estos caracteres discutidos por RuseEk, y comentados repetidamente en la 
bibliografía son los que van a ser utilizados en al análisis cladístico del grupo : estructura 
del órgano sensorial del 111 artejo antenal, estructura del órgano postantenal, de los 
pseudocelos, quetotaxia, y número de espinas anales y procesos espiniformes. 
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2. — Definición del grupo externo. 


Se entiende por grupo externo como el taxón no incluido en el conjunto a sistema- 
tizar, y supuesto antecesor a este, es decir, que se supone que al menos teóricamente 
contiene al taxón hermano del ancestral (Marx € Rass, 1970). En el caso que nos 
ocupa ha de ser un Hypogastruridae, poduromorfo con piezas bucales masticadoras 
desarrolladas, ciego y sin furca, por lo que se puede pensar en dos posibles grupos 
taxonómicos : 


* El género Willemia : con PAO compuesto de escaso número de vesiculas, Órgano 
sensorial del 111 artejo típico de Hypogastruridae con repliegue protector, y quetotaxia 
bastante uniforme, compuesta de microsedas y alguna macroseda. 

* El género Acherontiella : sin PAO, órgano sensorial con repliegue protector de 
mayor desarrollo que en Willemia, y quetotaxia compuesta de sedas de mayor longitud 
que en este género, su tegumento es fuertemente granuloso. 


Escogimos el género Willemia por su mayor semejanza morfológica con los Tull- 
bergiinae. Su quetotaxia es bastante completa lo que nos facilita observar mejor los 
pasos evolutivos por desaparición de sedas, tal como indica CassaGNAU (1974). 


3. — Caracteres utilizados y su polaridad. 


Se ha utilizado como criterio de polaridad el del “outgroup”. En los caracteres 
para los que se utiliza otro criterio, este se señala y comenta. 


Las tablas I, II y II muestran todos los taxones utilizados y sus caracteres, codi- 
ficados como 0 = primitivo, 1 = primer estado de derivación, 2 = segundo estado de 
derivación y 3 = tercer estado de derivación. Se utiliza el número 9 en las tablas para 
designar los caracteres no aplicables al taxón, o sin sentido. En el género Tullbergia 
los caracteres sin sentido son aquellos que no han podido ser determinados. 


A) Estructura del órgano sensorial del IJI artejo antenal. Definimos los siguientes 
caracteres : 


1. — Mazas sensoriales ausentes (0) / presentes (1). 

2, — Número de mazas sensoriales : 1 (0) / 2 (1) / 3 (2). 

3. — Mazas sensoriales curvas (0) / rectas (1). 

4. — Repliegue tegumentario del órgano sensorial presente (0) / ausente (1). 

5. — Repliegue no diferenciado en papilas (0) / con papilas (1). 

Por todos los datos y en especial por la discusión de Rusek sobre los Pachytull- 
bergiinae, es patente la importancia de la estructura del Órgano sensorial del III artejo 
antenal en la familia que nos ocupa. Nosotros queremos acentuar la importancia del 
número de mazas sensoriales, y para ello nos basamos en la ontogenia de diversas 
especies de Tullbergiinae. Los trabajos de Rusek (1980) y LuciaKRez y Simón (1988 ; 
1992b) revelan el desarrollo de este carácter desde el primer estado juvenil hasta el 
adulto. En diferentes especies de Mesaphorura y en gisini el primer estado posee una 
maza, los siguientes presentan dos mazas y el último estado antes del adulto en E 
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Tabla 1: Caracteres adaptativos 


DONDE 


Scaphaphorura 
Doutnacia 
Metaphorura 
Paratullbergia 
Neotullbergia 
Mesaphorura 
Fissuraphorura 
Neonaphorura 
Sienaphorurella 
Tullbergia 
Willemia 
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Tabla II : Caracteres no adaptativos : Quetotaxia de la Cabeza y Torax 


A AA ne 
Scaphaphorura 0|0¡|0[|1[1|0]Í0 
Doutnacia A i o i : k ó i 0/0/00] 1|/0|0 
Meraphorura 0jo0|1|1[0[1|0|0|1|0|1[|1|1[0[0 
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Neonaphorura 10 p[1]0/1[0,[01/0/1|1/2|1 [1/0 
Stenaphorurella 001010 1/00 1013 10 0 oO I[1 0/9 
Tullbergia 0j0j0fo0jo0[o0¡O0|1¡0|9|9|9|9|9]|0 
Willemia 0|0|0|0|JO[O[OJOJOJO|OJOJOJ9|O 


Tabla III : Caracteres no adaptativos : Quetotaxia del Abdomen y Tubo Ventral 
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Tablas 111-111 : Caracteres adaptativos y no adaptativos. Estado del carácter : (0) = primitivo : 
(1) = derivado : (2) = 22 estado de derivación ; (9) = no aplicable. sin sentido. 
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gisini completa las tres mazas características de la especie y el género. Por otro lado 
los géneros Pachytullbergia y Sensiphorura con una maza y Paleotullbergia con dos, 
son otro dato en la consideración de este carácter y su evolución filogenética. 


B) Estructura del órgano postantenal. 


6. — Forma del órgano postantenal : redondeado (0) / alargado (1). 

7. — Número de filas de vesiculas : dos (0) / varias (1). 

8. — Vesículas simples (0) / con dos ramas (1). 

9. — Vesiculas dispuestas radialmente (0) / con eje paralelo al eje del PAO (1) / con eje 
perpendicular (2). 

10. — Vesículas de forma redondeada (0) / alargada (1) / en forma de U (2). 

11. — Número de vesículas 4-8 (9) / 8-24 (1) / 25-60 (2) / 80-160 (3). 

C) Pseudocelos. 


12. — Pseudocelos de forma estrellada (0) / redondeada (1). 

13. — Pseudocelos estrellados : forma típica (0) / con tabiques radiales individualizados (1). 

14. — Disposición de los tabiques en los pseudocelos no estrellados : 1-2 tabiques paralelos 
(0) / varios tabiques paralelos (1). 

La polaridad asignada al carácter (12) se basa en la morfología de los pseudocelos 
del género Sensiphorura. y su posición ancestral en los Tullbergiinae. Por otro lado 
y relacionándolo con el carácter del número de mazas sensoriales, los géneros que 
presentan una maza sensorial tienen pseudocelos estrellados, exceptuando Mesaphorura 
con dos mazas, presentando así una simplesiomorfía en dos caracteres de importancia 
filogenética. 


En cuanto a la tabicación de los pseudocelos, consideramos que posiblemente la 
disposición radial de los tabiques sa haya originado a partir de un pseudocelo estrellado. 
El criterio adoptado para la asignación de polaridad en los pseudocelos no estrellados 
es la complejidad, de forma que el pseudocelo más complejo es más evolucionado 
que el simple, 


D) Forma de la uña. 


15. — Diente basal de la uña ausente (0) / presente (1). 
E) Espinas anales y procesos espiniformes. 


16. — Número de espinas anales : 2 (0) / 4 (1) / 6 (2). 

17. — Espinas anales sin ramificaciones (0) / ramificadas (1). 
18. — Procesos espiniformes ausentes (0) / presentes (1). 

F) Caracteres quetotáxicos. 


En cuanto a la quetotaxia, además del «criterio del outgroup», consideramos la 
opinión de CassaGnau (1974) que señala la existencia en los Poduromorfos de una 
forma de evolución quetotáxica (entre otras) por heteroquetosis : diferenciación en 
la longitud de las sedas partiendo de un tipo primitivo con toda su quetotaxia 
compuesta de microsedas. Según esto el desarrollo de una seda como macroseda es 
derivado respecto a la microseda que es un carácter primitivo, 
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— Quetotaxia dorsal de la cabeza. 


19. — Seda d5 microseda (0) / meso- (1). 

20. — Seda d2 microseda (0) / meso- (1). 

21. — Seda v2 presente (0) / ausente (1). 

22. — Seda pl microseda (0) / mesoseda (1). 

23. — Seda p2 microseda (0) / meso- (1). 

24. — Seda p3 microseda (0) / meso- (1). 

25. — Seda p4 microseda (0) / meso- (1). 

26. — Seda sd5 microseda (0) / meso- (1) / macro- (2). 
27. — Seda sd4 microseda (0) / meso- (1). 


— Quetotaxia ventral de la cabeza. 


28. — Seda a3 microseda (0) / meso- (1). 
29. — Seda m3 presente (0) / ausente (1). 
30. — Seda pl microseda (0) / meso- (1) / macro- (2). 
31. — Seda p4 ausente (0) / presente (1). 
32. — Seda p4 microseda (0) / meso- (1). 


Se observa que el carácter 31 invierte la polaridad respecto a los demás caracteres 
considerados, siguiendo el «criterio del outgroup», ya que Willemia carece de la seda p4. 


— Quetotaxia del II-III segmentos torácicos. 
33. — Seda m3 presente (0) / ausente (1). 


— Quetotaxia del IV segmento abdominal. 


34. — Seda a2 microseda (0) / meso- (1) / macro- (2). 
35. — Seda p3 microseda (0) / meso- (1) / macro- (2). 
36. — Seda p5 presente (0) / ausente (1). 


— Quetotaxia del V segmento abdominal. 


37. — Seda a4 presente (0) / ausente (1). 

38. — Seda a4 microseda (0) / meso- (1) / macro- (2). 
39. — Seda m4 ausente (0) / presente (1). 

40. — Seda m4 microseda (0) / macro- (1). 

41. — Seda pl presente (0) / ausente (1). 

42. — Seda p3 sensila (0) / no sensila (1). 

43. — Seda p3 macroseda (0) / meso- (1) / micro- (2). 
44. — Seda p4 presente (0) / ausente (1). 

45. — Seda p4 microseda (0) / meso- (1) / macro- (2). 
46. — Seda p5 presente (0) / ausente (1). 

47. — Seda p5 microseda (0) / meso- (1) / macro- (2). 


Se observa de nuevo la inversión de la polaridad en los caracteres (39) y (43). por 
su caracterización en el género Willemia. 


— Quetotaxia del Tubo Ventral. 


48. — Número de sedas basales : ninguna (0) / dos (1) / tres (2). 
49. — Longitud de las sedas basales : iguales entre si (0) / una mayor que las demás (1) / dos 
sedas mayores que las demás (2). 
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4. — Resultados globales : propuestas filogenéticas. 


Proponemos cuatro cladogramas sintéticos y por lo tanto, cuatro posibles clasifi- 
caciones de los taxones. Las diferencias entre ellos encuentran en la posición de se 
encuentran en la posición de Neotullbergia y Paratullbergia, y la de Tullbergia respecto 
al resto de géneros de su «clado»: Metaphorura, Fissuraphorura, Neonaphorura y 
Stenaphorurella. Los cladogramas propuestos se muestran en las figuras 1-4. Entre 
ellos creemos que el cuarto cladograma es el que mejor refleja la clasificación (las 
relaciones) de los géneros de la subfamilia. 
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Figura 1: Cladograma n? 1. — Figura 2: Cladograma n2 2 se representan en todos los clado- 


gramas los caracteres que definen cada uno de los taxcones indicando con comillas el estado 
de derivación. Los caracteres sin comillas corresponden al estado primitivo del carácter. 
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La subfamilia Tullbergiinae aparece como un grupo monofilético, siempre desde 
la perspectiva de los géneros ibéricos, basado en las siguientes apomorfías : (1). (6), 
(11), (20), (26), (31), (34). (38). (41). (43). (47) y (48). 

Globalmente aparece dividida en tres grupos hermanos : Seaphaphorura, Doutnacia 
y el «clado» formado por los taxones : Metaphorura, Fissuraphorura, Neonaphorura, 
Stenaphorurella, Tullbergia, Neotullbergia, Paratullbergia y Mesaphorura. 
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Figura 3 : Cladograma n? 3. — Figura 4 : Cladograma n® 4. 
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Scaphaphorura aparece caracterizado por las apomorfias (7°), (117), (15, (247) y 
(30°). Doutnacia se presenta como un género poco definido, excepto por los caracteres 
compartidos con otros taxones. Estos dos géneros comparten una simplesiomorfía 
en el carácter (2) : una maza sensorial en el II artejo antenal. 


El conjunto de todos los taxones que componen el tercer gran «clado» de la sub- 
familia se divide en 3 grupos hermanos : Mesaphorura, el «clado» formado por Para- 
tullbergia y Neotullbergia, y el compuesto por Metaphorura, Fissuraphorura, Neo- 
naphorura, Stenaphorurella y Tullbergia. Todos ellos comparten un único carácter, 
el (2), en su primer estado de derivación : dos mazas sensoriales. 


El género Mesaphorura sólo se define por una reversión en el carácter (49), fenómeno 
que sucederá en otras dos ocasiones a lo largo de la evolución de la subfamilia. 


El «clado» formado por Neotullbergia y Paratullbergia comparte las apomorfías 
(19°) y (25), y una reversión en el carácter (14), ya que poseen el mismo tipo de 
pseudocelos. El mejor definido de los dos taxones es Paratullbergia con tres caracteres 
apomórficos : (8°), (10”) y (26”), y dos reversiones en (30) y (42). Neotullbergia se 
caracteriza por la apomorfía (17”), siendo el único género que presenta ramificaciones 
en las espinas anales. 


El «clado» compuesto por Metaphorura, Fissuraphorura, Neonaphorura, Stena- 
phorurella y Tullbergia comparte las siguientes sinapomorfías : (2”), (4), (5°) y (45, 
y las reversiones (20) y (43°). Excepto Metaphorura que presenta una reversión en 
el carácter (2) : dos mazas sensoriales en el órgano del IN antenal, el resto de taxones 
de este «clado» presenta tres mazas sensoriales. Con estos caracteres comunes se 
originan dos grupos hermanos : 


El primero formado por Tullbergia y Stenaphorurella — Neonaphorura. Los tres 
comparten dos reversiones en caracteres quetotáxicos : (22) y (47). Tullbergia se define 
por los caracteres derivados (3”) y (11””), su característico órgano antenal con mazas 
sensoriales rectas, y su elevado número de vesículas en el PAO. El «clado» formado 
por Stenaphorurella y Neonaphorura queda definido por las sinapomorfías (16”), (23°), 
(36°) y (39°), y las reversiones (34), (35”) y (38°). Ambos géneros son los que presentan 
más de dos espinas anales en el VI segmento abdominal. El género Neonaphorura 
es sin duda el mejor definido con (16”), (18, (19”, (21), (28, (29), (30”), GX) y 
(37), y las reversiones (9), (10) y (11°). El género Stenaphorurella únicamente aparece 
definido por caracteres quetotáxicos, y diferenciado de Neonaphorura por su menor 
número de espinas anales. 


laa 


l segundo grupo hermano contiene dos taxones: Metaphorura y Fissuraphorura. 
Este último se caracteriza por las apomorfías (44°) y (48”) y las reversiones (4), (9°), 
(11) y (41). El género Metaphorura contiene una reversión (2”) y se define por las 


apomorfías (21”), (29°), (39°) y (46”). 


5. — Discusión. 
Son numerosos los caracteres considerados y se puede observar la evolución de 
cada uno de ellos en la configuración de cada taxón. Se observa una mayor estabilidad 
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de los caracteres no quetotáxicos a lo largo de la evolución, siendo más frecuentes 
los fenómenos de reversión en los referidos a quetotaxia, por ejemplo (20), (22), (26), 
(30), (34). (35). (38). (40), (41). (42), (43), (45), (47), (49). Entre los no quetotáxicos 
los caracteres que sufren alguna reversión son el (2), (4), (5). (9), (10). (11) y (14), 
correspondientes a caracteres utilizados en la subfamilia. 


El carácter (2) : número de mazas sensoriales, se deriva por primera vez en la base 
del cladograma para configurar dos «clados» formados por los géneros Scaphaphorura 
y Doutnacia con una maza sensorial. Después evoluciona hacia un segundo estado 
de derivación determinando los géneros Paratullbergia, Neotullbergia y Mesaphorura 
en una segunda agrupación. En la base del siguiente gran «clado», se deriva por tercera 
vez hacia un órgano con tres mazas sensoriales, y con este carácter quedan definidos 
Tullbergia, Stenaphorurella, Neonaphorura y Fissuraphorura. En su evolución hacia 
el género Metaphorura el carácter sufre una reversión, desde tres a dos mazas 
sensoriales. 


El carácter (4) : presencia de repliegue en el órgano del II] artejo, se presenta como 
primitivo en todos los taxones hasta la base del «clado» formado por los géneros 
con tres mazas sensoriales junto a Metaphorura, en que el carácter se hace derivado 
(ausencia de repliegue). Hacia el género Fissuraphorura se produce una reversión del 
carácter al estado primitivo. 


El carácter (5) : repliegue diferenciado o no en papilas, se comporta como un carácter 
bastante estable en la evolución, derivándose en la bse de los taxones con tres mazas 
sensoriales, que presentan repliegue con papilas diferenciadas. El género Tullbergia 
es una excepción, y sufre una reversión en este carácter volviendo a la situación 
primitiva, sin papilas. Es el único género con mazas sensoriales rectas (3°), y un elevado 
número de vesículas, al igual que Scaphaphorura. 


Los caracteres (9), (10) y (11): disposición, forma y número de las vesículas del 
órgano postantenal, quedan caracterizados por su poca estabilidad evolutiva, sufriendo 
varias reversiones en la definición de cada género. 


El carácter (12) : forma de los pseudocelos, se deriva una única vez a lo largo de 
la evolución para caracterizar los géneros Paratullbergia, Neotullbergia, Tullbergia, 
Stenaphorurella, Neonaphorura, Fissuraphorura y Metaphorura, con pseudocelos no 
estrellados. 


En relación con los caracteres (13): estructura de los pseudocelos estrellados, y 
(14) : disposición de los tabiques en un pseudocelo redondeado, se observa el carácter 
primitivo de Scaphaphorura, Doutnacia y Mesaphorura con los típicos pseudocelos 
estrellados. Se comenta anteriormente, como a partir de este género se deriva el carácter 
y se originan pseudocelos redondeados. Paratullbergia y Neotullbergia presentan 
pseudocelos de este tipo, con una estructura más primitiva: 1-2 tabiques. A partir 
de estos géneros y ya en el «clado» formado por los taxones con 3 mazas sensoriales, 
la estructura del pseudocelo se complica, derivándose por segunda vez, y aparecen 
en la evolución los pseudocelos redondeados con varios tabiques internos. Destaca 
de nuevo el género Metaphorura que presenta pseudocelos con tabiques radiales, y 
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que probablemente no se originen de un pseudocelo redondeado, sino estrellado, en 
el que los tabiques se han individualizado. 


Respecto a los caracteres quetotáxicos, los taxones con una o dos mazas sensoriales : 
Scaphaphorura, Doutnacia, Paratullbergia, Neotullbergia y Mesaphorura, presentan 
microsedas y macrosedas claramente diferenciadas, mientras que el «clado» formado 
por Tullbergia, Stenaphorurella, Neonaphorura, Fissuraphorura y Metaphorura man- 
tienen una quetotaxia con micro-, meso- y macrosedas, presentando sobre los terguitos 
torácicos y abdominales sedas supernumerarias. En este sentido se corresponde con 
la evolución hetero- y pluriquetótica que señala CassaGNnaAu (1974) para los Podu- 
romorpha. 


Como conclusión de este primer estudio filogenético se puede determinar una evolu- 
ción hacia formas más complejas en quetotaxia que se corresponde con un aumento 
en el número de mazas sensoriales y presencia de pseudocelos redondeados, cuya 
estructura se complica con la aparición de un mayor número de tabiques internos. 


Entre las formas más evolucionadas se encuentran Tullbergia, Neonaphorura, Stena- 
phorurella, Fissuraphorura y Metaphorura. Este último género presenta sin embargo, 
un carácter más primitivo que el resto de los taxones que componen su «clado» : 
menor número de mazas, únicamente dos, carácter que indudablemente puede consi- 
derarse neoténico. Presenta además pseudocelos con tabiques radiales, carácter que 
al derivar posiblemente de un pseudocelo estrellado, más primitivo, es otro dato en 
la consideración de este género como un taxón excepcional dentro de la subfamilia. 
Por todos sus caracteres se situa junto a los géneros más evolucionados, pero presenta 
caracteres primitivos que lo convierten en un taxón con rasgos neoténicos. 


Los géneros menos evolucionados son Scaphaphorura y Doutnacia, próximos al 
taxón ancestral de la subfamilia, y ambos con una maza sensorial en el órgano del 
IN artejo antenal. Como géneros intermedios se presentan Mesaphorura, Neotullbergia 
y Paratullbergia con dos mazas sensoriales, y el primero además con pseudocelos 
estrellados. 


PROPUESTA SISTEMATICA 


Dentro de la familia Onychiuridae la subfamilia Tullbergiinae queda definida por 
los siguientes caracteres : 


* Presencia en el órgano sensorial del 111 artejo antenal de una, dos o tres mazas 
sensoriales dorsales, cuando hay dos o tres, dos de ellas están curvadas una contra 
otra. 

* Pseudocelos de mayor tamaño que los Onychiurinae, y nunca hay más de 2 +2 
en la base de los segmentos antenales. 

* VI segmento abdominal al menos con un par de espinas anales, con o sin procesos 
espiniformes. 


En un orden práctico de la sistemática es conveniente considerar unidades supra- 
genéricas a nivel de tribus. En base a los resultados obtenidos en el anterior análisis 
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cladístico, consideramos que el carácter (2) : número de mazas sensoriales, nos permite 
agrupar los géneros desde un punto de vista tanto filogenético como ontogénico. Por 
esta razón y por la importancia dada al carácter por los autores mencionados en 
la introducción, lo consideramos fundamental en los Tullbergiinae. Por lo tanto la 
clave que proponemos es la siguiente : 


1. — Con dos a tres mazas sensoriales dorsales en el órgano del II artejo antenal ..... 2 
— Con una maza sensorial dorsal en el órgano del IJI artejo antenal .....oooonnnnnnin...... 
O Austraphorurini LuciANez y Simón, 1992 

2. — Con tres mazas sensoriales dorsales en el órgano del III artejo antenal ................ 
PA Tullbergiini BAGNALL, 1935 

— Con dos mazas sensoriales dorsales en el órgano del II] artejo antenal ................ 
AA A A Stenaphorurini LuciáRez y Simón, 1992 


SINOPSIS DE LAS DIFERENTES TRIBUS 
Tribu Austraphorurini : 


— Organo sensorial del III artejo antenal con una maza sensitiva dorsal. 
— Pseudocelos en forma de roseta o estrella, o no. 
— Sin sedas m2, p2 ni m3 en el meso y metatórax. 


Pertenecen a esta tribu los géneros Austraphorura BAGNALL. 1948: Doutnacia 
Rusek, 1974 ; Jevania Rusex, 1978 ; Scaphaphorura PETERSEN, 1965 y Najtiaphorura 
WENER y THiBaup, 1991. Género tipo : Austraphorura BAGNALL, 1948. 


Tribu Stenaphorurini : 


— Organo sensorial del III artejo antenal con dos mazas sensitivas dorsales. 
— Pseudocelos en forma de roseta, o no. 
— Sin sedas m2 ni p2 en el meso y metanoto torácicos, con o sin seda m3. 


Pertenecen a esta tribu los géneros Tullbergiella Izarra, 1965 ; Metaphorura STACH, 
1954; Chaetophorura RusEk, 1976; Granuliphorura Rusex, 1976; Sienaphorura 
ABSOLON, 1900; Paratullbergia WomersLey, 1930; Neotullbergia BaGnNaLL, 1935 ; 
Marcuzziella Rusex, 1975; Karlstejnia Rusek, 1974; Wankeliella Rusek, 1975; 
Clavaphorura Salmon, 1943 ; Prahbergia Salmon, 1965 ; y Mesaphorura BORNER, 
1901. Género tipo : Stenaphorura ABSsoLON, 1900. 


Tribu Tulbergiini : 


— Organo sensorial del II artejo antenal con tres mazas sensitivas dorsales. 
— Pseudocelos no en forma de estrella o roseta. 
— Sin seda m2, con o sin p2 y m3 en el meso y metatórax. 


La tribu creada incluye los géneros Tullbergia Luesock, 1876; Dinaphorura 
BacnaLt, 1935: Anaphorura Izarra, 1972; Neonaphorura BaGnaLL, 1935 ; Stena- 
phorurella LuciAREz y Simón, 1992; Fissuraphorura Rusek, 1991 ; Tillieria WEINER 
y Nast, 1991. Género tipo : Tidlbergia LuBmock, 1876. 
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